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摘要 
 
甲藻是海洋生态系统中主要的生产者之一，其在进化上具有独特的地位，且
拥有许多奇特的基因组特征，包括极其庞大的基因组。甲藻在生态上也具有重要
的意义，一些种类可以引起有害藻华，对生态系统以及经济活动带来极大破坏。
此外虫黄藻作为一类独特的甲藻，具有复杂的遗传多样性，而其与近年来日益严
重的珊瑚白化事件有密切关系。因此对于甲藻的研究具有重要的意义。 
近年来测序技术的发展，为生态学的研究提供了许多新的技术也产生了大量
积累的数据集，本研究主要利用、改进生物信息学方法，通过宏条形码技术、收
集并挖掘已有的转录组和基因组数据集，分别从多样性、功能基因的角度研究甲
藻、基因、环境之间的相关关系。 
本研究尝试采用宏条形码技术以研究南中国海虫黄藻的遗传多样性。研究结
果主要包括：1)对那中国海珊瑚共生虫黄藻的遗传多样性进行普查，其中优势的
虫黄藻主要为 Clade C 和 Clade D,这与已有的关于印度洋-太平洋的珊瑚共生虫
黄藻多样性分布规律符合；2)在一些珊瑚中发现了 Clade E 和 Clade F 等此前极
少报道与珊瑚共生的虫黄藻，该结果也表明以往传统的 ITS2-DGGE 的方法大大
低估了珊瑚共生虫黄藻的遗传多样性；3)基于 OTU 的结果表明 Clade C 内的一
些虫黄藻遗传多样性的分布具有一定程度的特异性；4)这些结果也表明本研究设
计的虫黄藻 ITS 特异性引物以及宏条形码分析方法在研究虫黄藻的遗传多样性
方面具有重要的应用前景。 
此外本研究还通过大规模挖掘已有的基因组、转录组数据的方式，探究紫外
吸收物质——类菌孢素氨基酸合成基因在水生生态环境中的分布，类菌孢素氨基
酸是水生生物主要的抵抗紫外辐射的方式，对于水生生态系统具有重要的意义，
本研究主要取得以下结果：1)从蓝细菌、放线菌、变形菌、真菌、甲藻、硅藻、
红藻、针胞藻、刺胞动物等多个门类中检测到该基因簇，该结果与已有的类菌孢
素氨基酸在自然环境中的报道符合，该结果从功能的基因的角度为类菌孢素氨基
酸在水生生态系统中的来源提供了解释；2)以往的虫黄藻培养实验表明不同虫黄
藻的类菌孢素氨基酸合成能力有所差异，本研究检测了已有的 3 个虫黄藻基因
组，其中仅在 Symbiodinium microadriaticum 检测到该基因，而 S. minutum 和 S. 
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kawagutii 均未检测到该基因，该结果和已有的培养实验的检测结果符合，这从功
能基因的角度为虫黄藻不同的类菌孢素合成能力提供了证据；3)研究结果还表明
真核藻类的类菌孢素氨基酸合成能力可能是通过内共生事件从蓝藻中获取的。 
 
关键词：生物信息；虫黄藻；宏条形码；类菌孢素氨基酸；数据挖掘
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Abstract 
Dinoflagellates are primary producer in ecosystem with a special phylogenetic 
position as well as several unusual genomic features including extremely huge size of 
genome. In addition, dinoflagellates are of ecological significance. Some species can 
cause harmful algal blooms, which can bring diaster to the ecosystem as well as 
econimic activities. And Symbiodium, a distinct group of dinoflagellates with 
complicated genetic diversity, are essential endosymbionts of reef building corals; 
disruption of its symbiosis with corals leads to coral bleaching. Based on these, research 
on dinoflagellates is critically important. 
The development of Next-Generation Sequencing has provided innovative 
techniques for ecological research, and has produced large amount of data. This 
research aims to apply and develope bioinformatics methodology, by metabarcoding 
and transcriptomic data mining and analysis, to gain understanding on the relationship 
between dinoflagellates, genes and ecological environments. 
We adopted metabarcoding methodology to study the genetic diversity of 
Symbiodinium in South China Sea. Our major accomplishments included: 1) We 
surveyed the genetic diversity of Symbiodinium associated with coral in South China 
Sea, and the results showed that the Clade C and Clade D were dominant, which were 
similar to what have been reported in Indo-Pacific corals; 2) We detected several clades 
such as Clade E, Clade F that have been rarely found to be associated with corals. This 
indicated that traditional methods including ITS2-DGGE underestimated the genetic 
diversity associated with coral; 3) We found that Symbiodinium genetic diversity within 
clade C showed some geographic or coral host specificity; 4) Our results also indicated 
that Symbiodnium-specific primers and metabarcoding methods developed in this study 
is well-suited to study Symbiodinium diversity. 
Besides, this study also explored taxonomic distribution of mycosporine-like 
amino acids (MAAs) synthesis genes by colletcing and mining existing genomic and 
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transcriptomic data. MAAs are a seires of UV-absrobing chemical compounds that are 
critical for the aquatic ecosystem to resist UV radiation. Our results include: 1) We 
detected MAAs synthesis genes across multiple taxonomic groups including 
Cyanobacteria, Actinobacteria, Proteobacteria, Fungi, dinoflagellates, diatoms, red 
algae, Raphidophyceae as well as cnidaria. From this taxonomic distribution, we 
explored the origin and evolution of the synthesis machinery of MAAs in aquatic 
ecosystem; 2) We found that previous research had documented variability in the ability 
in Symbiodinium to produce MAAs. In this study, we screened three existing genomes 
of Symbiodinium for MAAs synthesis genes, and only Symbiodinium microadriaticum 
showed the presence of these genes while no above-mentioned genes were found in S. 
minutum or S. kawagutii. This result is consistent with culture experiment results 
reported previously, and provides genetic evidence for the above-mentioned varibility 
in Symbiodinium; 3) All the results indicate that the capacity of eukaryotic algae to 
produce MAAs may have been acquired from Cyanobacteria by endosymbiosis. 
 
Key Words: bioinformatics, Symbiodinium, metabarcoding, mycosporine-like amino 
acids；data mining
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第 1章 绪论 
 
1.1 甲藻的进化地位 
甲藻(dinoflagellate)是甲藻门(Dinoflagellata)生物的统称，其属于原生动物囊
泡虫类(Alveolata)。甲藻由多种形态、生活方式、营养方式、分布各异的水生单
细胞真核生物组成。除了裸甲藻等部分种类之外，甲藻其体表普遍覆盖有一层主
要由纤维素组成的甲板状的外壳结构，不同种类甲藻的外壳形状、排列不同，此
外甲藻在不同的生长阶段外壳也会有所差异。甲藻有两根鞭毛，大部分种类的鞭
毛长在在甲壳的横沟以及纵沟处，分别提供游动的推进力以对方向的控制力，因
而甲藻也被称为腰鞭毛藻或双鞭毛虫。绝大部分甲藻的细胞大小约为 10-100 μm，
也有一些甲藻细胞较大，比如夜光藻(Noctiluca)的细胞大小可以达到 2 mm。甲藻
是海洋生态系统中主要的生产者之一，其具有多种光合色素，除了叶绿素 a，叶
绿素 c2，β-胡萝卜素等，典型甲藻还含有多甲藻素、甲藻黄素等独特的甲藻色素
(有些裸甲藻类的种类则含有 19’-hexanoyloxy-fucoxanthin)[1]。现存的甲藻除了少
部分被发现生存在淡水环境中，其余主要分布于海水表层与底栖环境中[2]。除了
大量化石记录外，目前至少有 2294 种现存的不同甲藻被发现、命名，并根据其
特征分类为 238 个不同的属，这其中大部分为浮游型甲藻[3, 4]。 
与大众印象不同，甲藻其实并不是纯粹意义上的藻类或者说植物——甲藻有
多种不同的营养方式，除了光合自养型，大部分甲藻是混合异养型[5]，这些甲藻
在光合作用的同时还能通过吞噬作用捕食其它的小型生物作为食物。部分甲藻因
为捕食率低、食物泡被多种胞内包含物遮挡而难被观察到或是仅捕食特定种群等
原因，其捕食行为较难观测，导致捕食行为的记录较少。相比于光合作用，有的
甲藻没有叶绿体，只能依赖捕食行为获取食物，比如夜光藻在提供充足光照而缺
少食物的情况下，生长会受到明显的限制[6]。Gavelis 等人于 2017 年利用扫描显
微镜技术，观测到甲藻 Polykrikos kofoidii 细胞内赖以捕食的带拖绳的鱼叉状的
细胞器的显微结构，其通过从细胞内发射出该细胞器刺入猎物体内，随后将其拖
向自己进而吞噬被捕食者[7]。由于甲藻普遍的捕食行为，有越来越多的学者倾向
于不将其归为藻类[8]而直接称之为原生生物(protist)。此外还有一部分甲藻能以内
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共生的方式生存在其它生物体内，其中一类虫黄藻(Symbiodinium)因其与珊瑚礁
的共生关系是珊瑚礁系统稳定性的基础，因此而备受研究人员关注。虫黄藻能进
入珊瑚虫内胚层的细胞内，其从宿主细胞获取二氧化碳等光合作用的原料，而将
光合作用的产物释放到胞外以供宿主细胞作为食物。除了珊瑚虫之外，这些共生
营养方式的虫黄藻还被发现能共生于海绵、海葵、水母、海蛞蝓、砗磲等多种无
脊椎生物体内。 
甲藻的分类与进化研究较为复杂，其在结构、生理、基因等方面都有许多独
特的特征，使得甲藻门内物种的进化关系显得尤为错综复杂[9]。而在门类之间，
基于分子的系统发育发育表明甲藻是同属于囊泡虫的顶复门(Apicomplexa)寄生
虫的近亲[10, 11]。顶复门生物是一类专营寄生生活的生物，与甲藻的生活方式有较
大差异，尽管顶复门寄生虫细胞内也包含质体，但是并不含有光合作用相关的功
能基因。基于多个保守基因的分子系统发育研究表明，海洋尖尾藻(Oxyrrhis 
marina)与寄生虫海洋帕金虫(Perkinsus marinus)在进化枝上是处于顶复门到甲藻
门之间的过渡物种[12]，因而海洋尖尾藻也往往成为甲藻进化研究的主要关注点
之一。除了生活方式的巨大差异，顶复门与甲藻门生物的质体基因组功能也有巨
大的差异，仅有一至两个基因相同，一些研究表明甲藻与顶复门可能从红藻获取
了质体，在随后的进化过程中质体沿不同方向的逐步退化而导致了较大的差异
[13]。 
甲藻拥有许多独特的基因特征。比如庞大的核基因组。虫黄藻是最小的甲藻
(6-15 μm)，也被认为是基因组大小最小的甲藻。LaJeunesse 等人以流式细胞仪分
析多个虫黄藻的基因组大小，结果表明虫黄藻基因组含量约 1.5-4.8 pg·cell-1，其
大小与人类单倍体基因组(~3 pg·cell-1)接近，而亚历山大藻属(Alexandrium)、原甲
藻属(Prorocentrum)、凯伦藻属(Karenia)等甲藻，其基因组大小可以达到人类基因
组大小的数十倍之大[14]。甲藻的独特的庞大基因组被认为可能与大量基因组重
组事件有关，比如大量的基因复制事件导致基因组内同功能基因的多个拷贝，另
外大量的水平基因转移事件，也使得甲藻从细菌等生物取得了大量新的基因与功
能[10, 15, 16]。此外甲藻的染色体结构较为特别，不同于其它真核生物，其在细胞各
个生长阶段都不会经历螺旋与解螺旋的过程，而是始终保持高度浓缩[9]，另外甲
藻的染色体中并没有核小体。由于这些不同于真核生物与原核生物的染色体特征，
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因而也有研究人员曾误将其归类为新的界——间核生物(Mesokaryota)[9] 
与它们令人注目的庞大的核基因组相反，甲藻的质体基因组与线粒体基因组
则显得高度退化。甲藻拥有多种不同的质体，这些质体被认为是经由多次复杂的
内共生关系而等获得的[17]。甲藻中最为常见的质体是含多甲藻素质体，其具有三
层膜结构。不同于常见的光合生物的质体基因组，这些甲藻的质体基因组高度退
化且分散成多个环形结构，这些环状 DNA 编码零到数个基因。另外与大部分光
合作用相关的基因从质体转移到了细胞核内的基因组中，质体基因组中只留下约
16 个基因。而这些转入核内的基因表达后的蛋白大多仍以质体为靶器官，目前
对于该独特的基因转移现象还没有合理的科学解释。甲藻还含有多种不同类型与
来源的质体，在米氏凯伦藻等部分甲藻中，其质体色素为墨角藻黄素，墨角藻黄
素存在于定鞭藻类，因而也有研究人员认为这些甲藻通过内共生定鞭藻类而获得
现在的质体，此外 Lepidodinium 则含有绿藻近源的质体，Kryptoperidinium 等的
质体与不等鞭毛类生物的质体高度相似[9]，甲藻中复杂多样的质体类型，也为研
究其进化带来了较大的困扰。在线粒体基因组中，甲藻普遍退化而只剩下 3 个蛋
白质编码基因(cob1，cox1 以及 cox3)以及核糖体 RNA 基因，而近源的囊泡虫类
纤毛虫中则包含 43 个蛋白质编码基因，核糖体 RNA 基因以及 7 个转运 RNA 基
因[15]。除了基因数目，甲藻的线粒体基因组并不使用标准的起始密码子与终止密
码子[18]。这些质体基因组与线粒体基因组的独特特征都使得甲藻的进化地位显
得尤为独特。 
 
1.2 甲藻的生态意义 
1.2.1 有害藻类水华 
有害藻类水华(Harmful Algal Blooms，HABs)是一类浮游植物在合适条件下
在水体内快速增殖导致其生物密度急剧增加并对其它生物或者生态系统带来危
害的生态现象。在藻类大量爆发后，高密度的藻体能快速消耗水体中溶解的氧气，
或者减少水体中的光照而阻碍水体中其它光合作用型生物的生长活动，或者释放
有毒得代谢产物等进而导致水体中其它生物的大量死亡。甲藻是引起有害藻类水
华的主要藻类之一，此外硅藻、蓝藻也能引起有害藻类水华。一些种类的甲藻和
硅藻的水华会使得海水的颜色变成棕褐色或者红色，因而也被称为赤潮现象。有
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害藻类水华在全世界范围内均常有发生，在沿岸海域生态系统尤为常见。 
一些产生有害藻类水华的藻类能向环境中释放毒素，对生态系统的危害极大。
这些毒素因其来源被称为藻类毒素(phycotoxin)，在过去的 50 年中，有数百种不
同的藻类毒素被发现[19]。甲藻是主要的产藻类毒素的种类，亚历山大藻、凯伦藻
等是较为常见的产藻类毒素的甲藻类群。甲藻能产生多种不同的毒素，其中大多
属于神经毒素，这类毒素能够阻碍神经系统的正常活动，这些藻类毒素能通过食
物链传递、积累，造成鸟类、鲸鱼等动物的死亡，此外人类在摄入含有毒素的贝
类、鱼类水产品等后会产生急性中毒症状，包括麻痹性贝类中毒(Paralytic shellfish 
poisoning)，腹泻性贝毒中毒(Diarrhetic Shellfish Poisoning)等[20]，在一些严重的情
况下甚至可以致命，这给人类的健康带来巨大的威胁。此外在一些近岸的水产养
殖地区，有害藻类水华的发生常造成养殖水产品的大量死亡，给海水养殖或者旅
游观光产业等经济生产活动等带来巨大的损害。 
有害藻类水华现象的成因较为复杂，目前尚不清楚有害藻类水华的产生机制，
但一些物理、化学、生物因素被认为与可能其产生有关，包括海水的水流运动、
盐度、温度，营养盐含量，休眠孢子、环境细菌群落、捕食活动等[19]。海水的流
动可以传播藻类生物群，而一些低扰动的海水环境使得藻细胞的浓度更容易得到
积累。而营养盐的供给与浮游植物的生长密切相关，一些藻类的爆发被认为与高
磷高氮营养盐的环境有关。此外铁离子也是浮游植物生长所必须的元素之一，在
缺铁环境下许多浮游植物的生长都会受到抑制。近年来，有害藻类水华频繁发生，
且有增加趋势，该现象被认为可能与全球气候变化有紧密关联[21]。另外人类的频
繁近岸生产活动也被认为与此有关，富含营养盐的生活废水、工厂废水、农业废
水以及养殖业废水经由径流流向入海口，导致沿岸海区较高的营养盐浓度以及较
高的水体温度，也可能增加了有害藻体水华的频率。 
 
1.2.2 珊瑚白化 
除了引起有害藻体水华之外，与虫黄藻密切相关的珊瑚白化事件也是关注点。
珊瑚礁生态系统蕴含着地球上近 1/4 的生物多样性，其中生活着大量的微生物、
鱼类、甲壳类、脊椎动物等，具有重要的生态价值。珊瑚虫作为该生态系统的基
础，为生态系统中的生物提供食物或者提供保护。然而近年来这样的稳定的生态
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系统正在面临着巨大的威胁——大规模的珊瑚白化事件在全球范围内的珊瑚礁
生态系统中频繁发生。珊瑚白化是指与珊瑚共生的虫黄藻离开宿主，进而使得珊
瑚失去颜色，而珊瑚虫在失去食物来源后也会很快的死亡。在过去几十年中，大
量珊瑚白化事件频繁发生，使得包括大堡礁在内大量珊瑚礁生态系统遭受严重破
坏，且在近年来有逐渐加剧的趋势[22]。珊瑚白化事件与海水表面温度的升高有重
要联系[23]。除了基于大量温度与珊瑚白化事件的时间序列数据作为主要的证据，
在实验室培养条件下提高水族箱的温度，可以观测到珊瑚会吐出大量的虫黄藻
[24]，这也为温度对珊瑚白化的影响提供直接的证据。研究人员尚不清楚珊瑚驱逐
虫黄藻的目的，一些假设认为可能是通过驱逐改变其体内的虫黄藻组成，但是考
虑到珊瑚吐藻白化后的高死亡率，该假设受到许多质疑。半个世纪以来人类大规
模的工业活动导致排放大量的温室气体被认为是气候变暖的主要原因[25]，气候
变化带来的除了温度压力，大气中二氧化碳含量增加导致的海水酸化以及臭氧层
变薄导致的紫外辐射增加也被认为与珊瑚的白化有密切关系。 
由于全球气候变化的逐渐加剧，以及目前逐渐严重的大规模的珊瑚礁白化现
象，对虫黄藻与珊瑚共生体的研究变得尤为关键。一些研究表明不同的珊瑚种类
对环境变化尤其是温度上升的适应能力不同，这种不同的能力差异被认为与跟其
共生的虫黄藻的种类可能有密切联系[26]，但是不同种类的虫黄藻如何影响珊瑚
对环境变化的抵抗力仍不为所知[27]，对虫黄藻的研究有助于研究人员认识虫黄
藻与珊瑚共生体对环境的适应能力，以便有目的性的对珊瑚礁生态系统提供保护
措施。 
 
1.3 生物信息学在甲藻生态学研究中的应用 
1.3.1 测序技术的发展 
2005 年是 DNA 测序历史上里程碑式的一年，454 公司发布了第一个高通量
测序平台——454 GS 焦磷酸测序平台，两年后 Illumina 公司与 Solexa 公司合作
的 GenomeAnalyzer 测序平台以及 ABI 公司的 SOLiD 平台也相继发布，这标志
着 DNA 测序进入了高通量时代。高通量测序(High-throughput Sequencing)也被称
为二代测序(Next Generation Sequencing)，这主要是相对于基于 Sanger 测序技术
的一代测序而言，相对于 Sanger 测序法需要较高的费用以及较少的通量，高通
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